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Resumen

El género Sporophila, compuesto por entre 33 y 40 especies, es reconocido por su amplia
diversidad, fenotipica y genética. Un grupo, igualmente diverso, dentro de este género es el
complejo Sporophila torqueola, que se distribuye en las tierras bajas de Mesoamérica, desde el
sur de Texas hasta el norte de Panama. En este complejo se han reconocido cinco subespecies
incluidas en tres grupos diferenciables por su plumaje. En este trabajo se estudiaron los
patrones de diversificaciéon en la morfologia de S. torqueola. Para ello midieron 663 ejemplares
de coleccién biolégicas y se evalué la variacion entre 26 Unidades Geograficas Operacionales
que juntas abarcan la distribucién completa del complejo. Mediante el uso de Andlisis de
varianza se observaron diferencias significativas entre machos y hembras, por lo que fueron
tratados por separado. Para evaluar la variacidén en los datos morfométricos se usaron analisis
multivariados y para evaluar la variacidén en la presencia de patrones de coloracién se usaron
andlisis de frecuencias. La variacion geografica observada posiblemente se deba a un proceso de
especiacion en alopatria, en donde se ven modificadas la longitud de la cola y la cuerda alar,
presencia de barras alares y otros patrones de plumas blancas en el cuerpo. Debido tales
diferencias, se llegé a la conclusién de que S. torqueola es un complejo de tres especies: S.
torqueola, la especie nominal, distribuida en las tierras bajas del oeste de México; S. sharpei, en
el norte de Tamaulipas y los estados adyacentes de Nuevo Ledn y Texas; y S. morelleti, que se
distribuye desde el sur de Tamaulipas hasta Oaxaca por la costa Atlantica de México y hasta el
norte de Panama por ambas costas. Un segundo factor relacionado con la variacién geogréfica,
fue una tendencia clinal norte-sur que afecta el tamafio del pico y el grado con que se presentan
patrones de plumaje oscuros en todo el cuerpo, lo que concuerda con las reglas ecogeograficas
de Allen y Gloger, especialmente en S. morelleti. De aceptarse esta nueva propuesta taxondmica
para este complejo de especies, traeria importantes consecuencias para su conservacion. S.
sharpei pasaria a ser una especie cuasiendémica para México, y amenazada debido a que se ha
registrado una importante disminucidn de sus poblaciones en Texas, mientras S. torqueola seria
una especie endémica de México asociada a las tierras bajas del Pacifico. Esta region ha sido
considerada por varios autores como un drea relevante y de alta prioridad para la conservacion
debido a su gran rigueza de endemismos y al estar amenazada por la destruccién de sus
habitats naturales.
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Abstract

The genus Sporophila, is composed of 33 or 40 species, and is recognized for its wide
phenotypic and genetic diversity. A group with similar diversity is the Sporophila torqueola
complex, which is distributed in Mesoamerica’s lowlands, from southern Texas to northern
Panama. Five subspecies included in three groups differentiable by plumage have been
recognized in this complex. .

Herein | studied the patterns of diversification in morphology of S. torqueola. In order to do
this, | measured 663 specimens from biology collections and evaluated its variation among 26
Operational Geographic Units (OGUs), that together comprise the distribution of the complex.
Also, significant differences were observed, using analysis of variance, between males and
females, and thus, were treated separately.

Multivariate analyses were used to evaluate the variation in the morphometric data and
frequency analyses were used to evaluate the variation in coloration patterns. The observed
geographic variation is possibly due to a process of speciation in allopatry, where the length of
the tail and the wing chord, presence of wing bars and patterns of white feathers in the body
are modified. | concluded that S. torqueola is a complex of three species: S. torqueola, the
nominal species, distributed in the lowlands of western Mexico; S. sharpei, in northern
Tamaulipas and the adjacent states of Nuevo Leon and Texas; and S. morelleti, distributed from
southern Tamaulipas to Oaxaca along the Atlantic coast of Mexico and to the north of Panama
along both coasts. A second factor related to geographic variation was a north-south clinal trend
affecting bill size and the degree to occurrence of dark plumage patterns throughout the body,
consistent with Allen and Gloger's ecogeographic rules, particularly in the species S. morelleti.

If this new taxonomic proposal were accepted, it would have important consequences for
conservation of the complex. S. sharpei would become a quasi-endemic species for Mexico,
threatened by a significant decline in its populations in Texas, while S. torqueola would be an
endemic species of Mexico associated with the Pacific lowlands. This region has been
considered by several authors as a relevant area for conservation due to its great number of
endemism and because is threatened by the destruction of its natural habitats.
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Introduccion

Es bien conocido que todas las especies presentan cierto grado de variacién natural en sus
poblaciones lo que constituye la materia prima sobre la que actuan los procesos evolutivos.
Ademads de las diferencias debidas al sexo y la edad, esta variacion puede ser originada por
diversas causas como el aislamiento poblacional u otros factores histdricos, adaptaciones
particulares al medio fisico, la influencia de una coloracidn criptica en la tasa de supervivencia, y
el desplazamiento de caracteres por competencia o plasticidad fenotipica (Aldrich y James
1991). En un contexto evolutivo, un estudio detallado sobre la diversidad morfoldgica de una
especie puede aportar informacidn sobre su estructura poblacional, sobre las posibles
adaptaciones locales que tengan a determinados factores ecoldgicos, o sobre la existencia de
caracteres diagnosticables como evidencia de un proceso de especiacién (Aldrich y James 1991,
Ferree 2013, Rae 1998, Ratcliffe y Grant 1983, Rojas-Soto 2003, Zink 1989).

Dado que los caracteres morfologicos son facilmente observables, histéricamente la
mayoria de las especies fueron descritas basandose en ellos bajo los conceptos morfolégico y
biolégico de especie. En la actualidad se sigue utilizando a los caracteres morfoldgicos en la
delimitacién taxonémica de las aves, independientemente del concepto de especie utilizado
(Alstrom et al. 2008, Helbig et al. 2002, Padial et al. 2010, De Queiroz 1998, 2007). Estos
estudios se basan en la idea de que las especies de diversificacidon reciente son dificiles de
reconocer, pues solo poseerdn algunas propiedades secundarias diferentes de la especie
hermana o de la especie madre dependiendo del grado de separacidn en que se encuentre en la
actualidad, por ejemplo las llamadas especies cripticas, son especies sin diferencias
morfoldgicas apreciables, pero con diferencias significativas en otras propiedades, como las
caracteristicas genéticas (ejem. Arbeldez-Cortés et al. 2012), conductuales (ejem. Sosa-Lépez et
al. 2013) o de nicho (ejem. Ruiz-Sanchez et al. 2015). Esta dificultad puede ser salvada
incorporando varios tipos de caracteres para reconocer los limites entre estas especies.

Los estudios morfolégicos no solo tienen relevancia taxondmica, sino que también aportan
informacion relevante a niveles subespecificos sobre como se distribuye la variaciéon en el
espacio geografico, por ejemplo con relaciéon a la existencia de barreras geograficas o clinas en
algunos caracteres, o en funcién de adaptaciones locales como las predichas por las reglas
ecogeograficas (Aldrich y James 1991, Bolivar-Leguizamén vy Silveira 2015). Por ejemplo, las
reglas de Gloger, Bergmann y Allen son tres de las mas estudiadas y que estan presentes como
un patrén general en la clase aves, a pesar de que el debate sobre los procesos que las originan
continua en la actualidad (Allen 1877, Ashton 2002, Bergmann 1847, Burtt y Ichida 2004, Gloger
1883, Millien et al. 2006). Segun la regla de Gloger, los individuos que viven en zonas calidad y
himedas son mds oscuros que los que habitan en zonas frias y aridas (Gloger 1883); segun la
regla de Bergmann, los individuos que habitan regiones frias (o a latitudes mayores) tendran un
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mayor tamano corporal que aquellos que habitan regiones calidas (o latitudes menores)
(Bergmann 1847); y segun la regla de Allen, los apéndices de los individuos que habitan en
zonas frias son mas pequefios en comparacién de los habitan en zonas calidas (Allen 1877).
Estos patrones de variacion pueden ser estudiados a cualquier nivel taxondmico, pero se espera
gue tengan mayor importancia a nivel intraespecifico y entre especies cercanamente
relacionadas (Ashton 2002, Millien et al. 2006).

El género Sporophila

El género Sporophila (Cabanis, 1844) se encuentra entre los paseriformes de nueve plumas
primarias, uno de los grupos de aves conocido por su rdpida diversificacion, lo que ha
complicado el generar propuestas taxondmicas estables (Campagna et al. 2010, Lijtmaer et al.
2004, Mason y Burns 2013). Se distribuye en las tierras bajas de la regién Neotropical, desde el
sur de Estados Unidos hasta el sur de Argentina (de Schauensee 1952) y es muy diverso pues
incluye de 33 (Gill y Donsker 2017) a 40 especies (American Ornithologists” Union 1998, Chesser
et al. 2015, Mason y Burns 2013) dependiendo de la fuente. Y se les conoce con el nombre
comun de semilleros o capuchinos en el caso de algunas especies suramericanas de coloracion
ocre (Campagna et al. 2010, Rising y Jaramillo 2011).

Las aves de este género son de pequeio tamafio, con un dimorfismo sexual muy marcado.
Se alimentan de semillas, principalmente de pastos y prefieren las areas abiertas; suelen
forrajear juntas en parvadas mixtas donde sus dreas de distribucién coinciden y mientras no se
encuentran en estado reproductivo (Ridgely y Tudor 1989, de Schauensee 1952). Algunas de las
especies son muy comunes, mientras que otras son mas bien raras, como S. palustris, S.
cinnamomea, S. melanogaster y S. nigrorufa, que han sido observados solo en unas pocas
localidades y S. frontalis, y S. falcirostris, que estan especializadas en alimentarse de semillas de
bambu (Areta et al. 2013, Rising y Jaramillo 2011, de Schauensee 1952). Las principales
amenazas que sufren son la reduccién de su hdbitat y su captura como aves de ornato debido a
su elaborado canto; y aunque muchas de las especies han disminuido sus poblaciones debido a
la pérdida de los pastos y bosques nativos en favor de plantaciones o pastos para la ganaderia,
algunas otras se han visto beneficiadas por esta nueva fuente de alimentacidon, por ejemplo: S.
torqueola, S. ardesiaca, S. caerulescens, S. corvina, S. murallae, S. nigricollis, S. peruviana, S.
simplex, S. telasco, S. obscurus, S. angolensis y S. funereus (BirdLife International 2016a, Rising y
Jaramillo 2011).

Se han realizado numerosos esfuerzos por estudiar la biologia de este género (e.g., Areta
2009, Areta et al. 2013, Areta y Cockle 2012, Benites et al. 2010, Cockle y Areta 2013, Moreno-
Palacios et al. 2013, Vizentin-Bugoni et al. 2013) y varias revisiones de sobre su clasificacion y
relaciones filogenéticas, algunas basadas Unicamente en caracteres morfolégicos (Ouellet 1992,
de Schauensee 1952) y otras usando caracteres moleculares (Areta 2010, Lijtmaer et al. 2004,
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Mason y Burns 2013). Sin embargo, no se ha podido llegar a un consenso sobre estas relaciones
debido a la gran diversidad de formas y patrones de coloracion de este género (Lijtmaer et al.
2004), que se originaron en un proceso de diversificacidn solo equiparable al que se llevé a cabo
en especies de islas, como los pinzones de Darwin (Burns et al. 2014).

Los estudios mas recientes sefialan principalmente esta gran diversidad genética vy
fenotipica. Se han reportado nuevos patrones de coloracién para especies conocidas, por
ejemplo, se observd coloracidon juvenil en machos por posible pedomorfosis en S. palustris y S.
ruficollis (Areta 2009) y casos de eritrocromatismo en S. corvina (Hosner y Lebbin 2006, Olson
1966). También se han observado ejemplares que indudablemente pertenecen S. melanogaster
(Repenning et al. 2010) y a S. ruficollis (Areta et al. 2011), pero con un patrén de coloracién
modificado que los hace parecer hibridos con otras especies de Sporophila. Por otro lado, se ha
demostrado que formas consideradas especies, son solo variaciones locales; por ejemplo, S.
insularis (Stiles 1996), S. zelichi (Areta 2008), S. insulata (Stiles 2004) y S. melanops (Areta et al.
2016, Ouellet 1992), y que las especies previamente consideradas en los géneros Oryzoborus y
Dolospingus, deberian incluirse dentro de Sporophila pues presentan caracteristicas anatdmicas
similares (Clark 1986, Olson 1981, Sick 1963, Webster y Webster 1999) y forman un grupo
monofilético en los analisis filogenéticos posteriores (Burns et al. 2014, Lijtmaer et al. 2004,
Mason y Burns 2013, Robbins et al. 2005, Sato et al. 2001).

Aunque la variacion en los patrones de coloracidn en los machos de Sporophila es
ampliamente reconocida y tradicionalmente se ha considerado que practicamente no hay
diferencias entre las hembras, recientemente se ha demostrado que existen diferencias en el
sistema visual de las aves (Benites et al. 2010), por lo que se vuelve deseable el desarrollo de
nuevos estudios usando espectrofotometria para explorar este aspecto en la coloracién de las
especies de Sporophila.

Al realizar una revision de los trabajos basados en datos moleculares, Ilama la atencidn que
la rdpida y reciente diversificacion del género, que tenga tanta diversidad de especies y formas
y, que abarque una distribucién tan amplia, son obstaculos que hacen complicado y costoso
incluir una muestra representativa de individuos cada especie, por lo que se suelen incluir solo
algunas especies suramericanas (Areta 2010, Lijtmaer et al. 2004, Mason y Burns 2013). Otro
inconveniente es la posibilidad de que los limites entre las especies no se encuentren bien
definidos, pues algunas presentan una amplia variacion intraespecifica y existe mds de un
complejo de especies dentro del género (Lijtmaer et al. 2004, Machado y Silveira 2011, Mason y
Burns 2013). Dado que toda esta diversificacion dificulta la identificacidn de las relaciones entre
las especies de este género, aun se requieren estudios sobre su variacién genética, vocal y
morfoldgica a niveles inter e intra-especificos (Areta 2010, Mason y Burns 2013, Ouellet 1992,
Stiles 1996).
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Un buen ejemplo es el caso de los capuchinos del sur, nombre con el que se conoce a un
complejo de 9 especies caracterizadas por su coloracidon castaia en el pecho y vientre. Se les
encuentra con cierto grado simpatria en la zona de vegetacién abierta al norte Argentina y sur
de Brasil. Durante afios se ha intentado resolver las relaciones filogenéticas dentro de este
complejo, sin éxito. Sin embargo, la ausencia de una clara diferenciacion genética y las
caracteristicas observadas en los marcadores ha sido interpretada como consecuencia de una
rapida y reciente especiacién y posterior hibridacién, siendo entonces la seleccién sexual la
principal fuerza evolutiva. El origen de este patrén puede deberse a que los capuchinos se
originaron en un evento de radiacion muy reciente influenciado por las introgresiones marinas y
los cambios climaticos en Sudamérica durante el Pleistoceno, que terminaron por favorecer
multiples eventos de aislamiento y posterior reencuentro e hibridacidon (Benites et al. 2014;
Campagna et al. 2010, 2012, 2013, 2015; Lijtmaer et al. 2004, Machado y Silveira 2011).
También es destacable la confirmacion por datos moleculares que Oryzoborus, Dolospingus y
Sporophila forman un mismo clado y los primeros dos géneros deben ser incluidos en
Sporophila (Burns et al. 2014, Lijtmaer et al. 2004, Mason y Burns 2013).

Sporophila torqueola como modelo

La especie de Sporophila mas comin y mas ampliamente distribuida en México es
Sporophila torqueola. Es la especie mas nortefia del género, se distribuye en las tierras bajas de
Mesoamérica desde el sur de Texas hasta Panama y debido a esto solo ha sido incluida en muy
pocas revisiones del género (Mason y Burns 2013, Ouellet 1992, de Schauensee 1952).

Es una especie sedentaria que habita en zonas abiertas con arboles o arbustos dispersos ya
sean pastizales naturales, humedales de pastos altos, arbustos de playa o sabanas, pero
también es comun observarla en pastizales ganaderos, bordes de carreteras y campos
cultivados, especialmente los de sorgo y arroz (Adel et al. 2010, Howell y Webb 1995, Skutch
1954). Evita las zonas de vegetacién secundaria si han sido invadidos por vegetacién arbdrea y
también los bosques (Skutch 1954). Se alimenta principalmente de semillas y complementa su
dieta con algunas bayas e insectos (Jaramillo 2011). Durante la época reproductiva se le suele
observar en parejas y, fuera de este periodo, en parvadas que pueden llegar a ser de algunos
cientos de individuos, a veces con otros semilleros como S. minuta y S. corvina (Howell y Webb
1995, Skutch 1954). Su reproduccidon comienza a entre Marzo y Abril y continua durante el
verano. Se ha reportado que puede ser parasitado por Molothrus ater y M. aeneus (Jaramillo
2011). A pesar de ser una especie muy comun, existe muy poca informacidn sobre su ciclo de
vida e historia natural, pues los datos que se tienen provienen casi exclusivamente de
observaciones realizadas en Texas y Centroamérica (Eitniear 2012, Skutch 1954). Debido a la
extensidén de su area de distribucidn, y a que aparentemente su tamafio poblacional estd
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aumentando, estd considerada como una especie de preocupacion menor (BirdLife
International 2016b) y no se encuentra protegida por las leyes mexicanas (SEMARNAT 2010).

Se suelen reconocer dos o tres grupos mayores y hasta cinco subespecies (Gill y Donsker
2017, Howell y Webb 1995, Miller et al. 1957, de Schauensee 1952). En el presente trabajo se
manejan tres grupos reconocibles por el plumaje de los machos (Howell y Webb 1995, Navarro-
Siglienza y Peterson 2004) (Fig. 1). El grupo torqueola se localiza en la vertiente del Pacifico,
desde Sinaloa hasta el Istmo de Tehuantepec en Oaxaca. Se caracteriza por una coloracién
negra en la cabeza formando una capucha, en el dorso, en las alas, en la cola y un collar
igualmente negro en la parte superior del pecho. El pecho, el abdomen vy la rabadilla son de
color canela, mientras que la garganta y el cuello, salvo por la nuca, son de color blanco. No
presenta barras alares (Howell y Webb 1995, Ridgway 1901). El grupo morelleti se encuentra en
la vertiente del golfo desde el sur de Tamaulipas hasta el norte de Panama y en la vertiente del
Pacifico desde el Soconusco en Chiapas hasta El Salvador. Los machos presentan una coloracién
negro y blanco contrastante, siendo negro la cabeza, el dorso, las alas, la cola y la banda
superior del pecho; el cuello es blanco o blancuzco, salvo la nuca, el pecho, el vientre y la
rabadilla. Ademas, presenta barras alares blancas y en la mayoria de los individuos los bordes y
las puntas de las plumas secundarias y terciarias pueden ser también blancos o blancuzco. La
extension del collar negro del pecho, los bordes blancos de las plumas y de la capucha de la
cabeza es muy variable dentro de este grupo (Howell y Webb 1995, Ridgway 1901). Finalmente,
el grupo sharpei se distribuye en el extremo noreste de México y en el valle del rio Bravo (Texas,
Tamaulipas y Nuevo Ledn), la coloracién es similar a la de un individuo inmaduro de morelleti,
con la capucha y el dorso color olivo salpicado de plumas negras. El collar negro del pecho suele
ser incompleto, restringido a los costados del ave o formado un patrén parchado (Howell y
Webb 1995, Navarro-Sigiienza y Peterson 2004).

Ademas de los grupos anteriormente mencionados, se reconocen otras dos subespecies
con variaciones menores (Eitniear 2012, Jaramillo 2011, Miller et al. 1957): S. t. atriceps, es
similar y estd incluida en el grupo torqueola, pero se le puede distinguir por una coloracién mas
clara; es decir, gris plomizo en lugar de negro y un canela lavado en vez de canela intenso.
Sporophila t. mutanda es parte del grupo morelleti y se le distingue porque algunos individuos
pueden tener la garganta parcialmente negra y el collar del pecho mas extendido. Las hembras
de todos los grupos son muy similares y practicamente indistinguibles, con excepciéon de las del
grupo torqueola, que carecen de barras alares (Howell y Webb 1995). Como se puede observar,
la distribucidn de los grupos mayores y las subespecies, esta aparentemente restringida a areas
que corresponden en lo general a las provincias biogeograficas de México (Morrone 2005) y
estan divididas por barreras geograficas como cadenas montafiosas (Binford 1989).
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Figura 1. Representacion simplificada de los principales grupos reconocibles por plumaje en

S. torqueola. A) Grupo torqueola, B) Grupo morelleti, C) Grupo sharpei.

Debido a que S. torqueola es una especie residente y tiene un area de distribucion extensa,
es susceptible de adquirir diferencias entre sus poblaciones por eventos de aislamiento
reproductivo parcial o total. Se ha reportado que posee una amplia variacién fenotipica (Eitniear
2012, Howell y Webb 1995, Martinez-Meyer et al. 2004), por lo que podria tratarse de un
complejo de especies que esté replicando a una escala menor los procesos de diversificacion
que se han producido en el resto del género tal y como se ha observado en otros complejos
como el del semillero variable (S. corvina, S. intermedia, S. americana y S. murallae) y el de los
capuchinos del sur (S. hypoxantha, S. ruficollis, S. palustris, S. hypochroma, S. cinnamomea, S.
melanogaster, S. nigrorufa, S. bouvreuil, y S. pileata). De hecho algunos autores han tratado con
anterioridad a los grupos torqueola y morelleti como dos especies separadas (Binford 1989,
Ridgway 1901, Stotz et al. 1996); también se ha propuesto realizar estudios que profundicen en
discernir los patrones de variacion y diversificacion dentro de este complejo (Eitniear 2012,
Mason y Burns 2013, Navarro-Siglienza y Peterson 2004).

Dado que se distribuye en casi toda la regién, que el grupo torqueola en el oeste de México
es alopatrico respecto a los otros dos, que existe una amplia variacién y a que es posible
obtener un muestreo abundante y representativo; S. torqueola resulta un excelente modelo
para estudiar los patrones de diversificacién de las especies de tierras bajas de Mesoamérica.
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Objetivos

General:

Describir los patrones de variacion geografica en la morfologia de Sporophila torqueola.

Particulares:
Analizar la variacién geografica de los caracteres morfométricos de S. torqueola
Analizar la variacion geografica de los patrones de coloracién de S. torqueola

Discutir las implicaciones taxondmicas y de conservacién de esta variacion.
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Métodos

Toma de datos y analisis preliminares

Todos los datos fueron obtenidos a partir de ejemplares conservados en colecciones
ornitoldgicas nacionales e internacionales. Para determinar cudles de estas colecciones tenian
una mejor representacién complementaria de S. torqueola, se consultaron bases de datos en
linea (GBIF 2013, UNIBIO 2013, VertNet 2013) y finalmente se opté por visitar tres colecciones
de museos del centro de México y tres de la costa este de Estados Unidos (Ver
agradecimientos). Ademads se realizaron dos salidas de campo para colectar ejemplares que
llenaran vacios de muestreo a lo largo de la distribucién de S. torqueola. La primera se realizé en
abril de 2014 en los alrededores de la Estacién de Biologia Chamela de la UNAM, en la costa de
Jalisco; mientras que la segunda se llevd a cabo en el Parque Nacional Lagunas de Chacahua, en
la costa de Oaxaca, en julio de 2014. Todas las pruebas y analisis estadisticos se realizaron
utilizando el software R v3.2.3. (R Core Team 2016).

Para obtener los datos morfoldgicos, se usé un vernier digital marca Mitutoyo modelo CD-
6"’ con una precision de 0.01 mm (Arbeldez-Cortés y Navarro-Siglienza 2013, Rojas-Soto 2003,
Zink et al. 1994) y para reducir errores, todas las medidas fueron tomadas por la misma persona
(AOV). Se midieron nueve caracteres morfolégicos que se enlistan a continuacion: largo del
culmen medido de la punta del pico al inicio de los nostrilos (Culm), largo del gonis (Goni),
profundidad del pico (Prof), ancho del pico (Anch), el largo del tarso izquierdo (Tars), longitud
del halux de la pata izquierda medida del extremo superior de su nacimiento a la punta (Halu),
longitud de la rectriz central (ReCe), longitud de la rectriz externa (ReEx), la cuerda en el ala
izquierda (Cuer) (Peterson y Rice 2004, Rojas-Soto 2003) (Fig. 2). Ademas, cada medida fue
tomada tres veces para los primeros 200 ejemplares y se realizé un analisis de correlacién de
Spearman entre cada uno de los tres juegos de medidas. Dado que en dicha prueba se obtuvo
un valor de correlacion muy alto (rpromedio = 0.93), el resto de los ejemplares fueron medidos sélo
una vez.

Sélo se eligieron aquellos ejemplares que tuvieran suficiente informacién sobre su localidad
para ser asignados a alguna unidad geografica, que tuvieran el juego completo de las nueve
medidas morfométricas y, para reducir el efecto de la variacidn por edad, aquellos de los que se
tuviera la certeza de que fueran adultos (Bolivar-Leguizamdn y Silveira 2015). Para determinar
la edad de los individuos se usé la informacion sobre el desarrollo de las gdnadas y la osificacién
del craneo, asi como las caracteristicas del plumaje (Rojas-Soto 2003). Para determinar si la
informacion que aporta cada variable es redundante con alguna otra, se utilizé una prueba de
correlacion de Spearman para cada par de variables y se decidié utilizar solo una (la menos
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correlacionada con el resto) de aquellas parejas o grupos de variables con una correlacién
mayor a 0.8 (Montafo-Renddn et al. 2015).

Se consideraron también cinco patrones de coloracién claramente distinguibles: Ia
presencia o ausencia de un anillo ocular de plumas blancas; la presencia o ausencia de barras
alares; presencia o ausencia de lineas longitudinales blancas en las rémiges secundarias y
terciarias, presencia o ausencia de un espéculo blanco en la base de las plumas primarias
interiores, y el porcentaje relativo que ocupa la banda negra ubicada en la parte superior del
pecho respecto al resto de este (Fig 3).

¢ =)

Figura 2. Caracteres morfométricos que fueron medidos. 1) Culmen, 2) Gonis, 3) Alto del Pico,
4) Ancho del Pico, 5) Tarso, 6) Halux, 7) Rectriz Central, 8) Rectriz externa, 9) Cuerda Alar.

Presencia Ausencia

Figura 3. Patrones de coloracion incluidos en los analisis. A) Anillo Ocular, B) Barras alares, C) Bordes
de las secundarias y terciarias, D) Parche en la base de las primarias y E) Porcentaje de la banda del
pecho
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Variacion debida al sexo

Para determinar si existe alguna diferencia morfolégica entre los sexos, y si esta variacién es
mayor o menor a la debida a los grupos distinguibles por plumaje (torqueola, sharpei y
morelleti), usando el paquete “car” de R (Fox y Weisberg 2011), se realizd una prueba de
ANOVA de dos vias tipo Il, usando las medidas morfométricas como variable de respuesta y el
sexo y los grupos como factores de agrupacién (Conklin et al. 2011, Navarro-Siglienza et al.
2001, Peterson y Rice 2004, Rojas-Soto 2003). Para averiguar qué variables son las que difieren
entre sexos, se realizd una prueba de tswdent por variable. Para determinar si las frecuencias
observadas en los patrones de coloracion estan relacionadas con el sexo, se realizd una prueba
de independencia de chi-cuadrada para cada variable tomada.

Variacion geografica

Para analizar la variacion de S. torqueola se organizaron a los individuos en varias Unidades
Geograficas Operacionales, OGUs (Navarro-Siglienza et al. 2001, Rojas-Soto 2003). Para crear
dichas agrupaciones, se utilizaron las localidades de origen de los ejemplares adyacentes,
procurando que la zona que abarcan fuera menor a la que corresponde a las subespecies
descritas de S. torqueola. Para establecer los limites de cada agrupacién se utilizé la presencia
de posibles barreras geograficas, asi como los limites aproximados de las 19 provincias
biogeograficas propuestas por Morrone (2005) y 50 las ecorregiones terrestres de World
Wildlife Fund, que se encuentran en la zona (Olson et al. 2001).

Se generaron un total de 23 OGUs, las cuales se numeraron y codificaron segun la siguiente
tabla (Tabla 1, Fig. 4).
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Tabla 1. Numero de ejemplares medidos por Unidad Geografica

No Coédigo Lugar Ejemplares
1 Sin Sinaloa 16
2 Vol Faja Volcanica Transmexicana 50
3 Jal Jalisco y Michoacdan 43
4 Bal Depresion del Balsas 66
5 Gue Costa de Guerrero 10
6 Vall Valles centrales de Oaxaca 2
7 Oax Costa de Oaxaca 6
8 Tex Texas, valle del rio Bravo 18
9 Brav Curso bajo del rio Bravo 46

10 NvlLn Norte de Nuevo Ledn y Tamaulipas 17

11 SMO Norte de la Sierra Madre Oriental 9

12 Panu Desembocadura del rio Panuco 29

13  NVer Norte de Veracruz 10

14 Zon Sierra de Zongolica 18

15  Tux Sierra de los Tuxtlas 65

16 SiOax Sierra norte de Oaxaca 7

17 Tabs Tabasco y Chiapas 31

18 Chis Norte de Chiapas 20

19 NYuc Norte de Yucatan 17

20 Yuc Peninsula de Yucatan 24

21 Soc Regidn del Soconusco 37

22 Hon Honduras 29

23 Gua Guatemalay El Salvador 31

24 Nic Oeste de Nicaragua 5

25 SCos Pacifico Costa Rica 25

26 NCos Norte de Costa Rica 32
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Figura 4. Mapa con la ubicacion de las localidades de origen de los ejemplares y las Unidades
Geograficas Operacionales (OGUs) utilizadas en los analisis posteriores. Se resalta con color su
pertenencia a los grupos propuestos. Grupo torqueola en rojo; grupo sharpei en verde y grupo morelleti
en azul.

Para visualizar la estructura con que se organizan las OGUs en el espacio definido por las
variables morfoldgicas, se realizaron dos tipos de analisis multivariados, un dendrograma de
disimilitud y un analisis de componentes principales (Arbeldaez-Cortés y Navarro-Sigiienza 2013,
Rojas-Soto 2003, Zink et al. 1994). Este tipo de analisis tienen la ventaja de incluir de forma
simultanea la informacion de todas las variables y colapsarla en graficos bidimensionales mas
sencillos de explorar, mediante el uso de indices de disimilitud en el primer caso, y de las
relaciones lineales entre las variables, en el segundo. Para realizar éstas pruebas se usé una
matriz de datos con los valores promedio de cada variable por unidad geografica (Peterson y
Rice 2004, Rojas-Soto 2003, Stiles 2009, Zink et al. 1994).

24



Para obtener los dendrogramas, primero se generd una matriz de disimilitud de
Bray&Curtis y luego se realizd un analisis de agrupacion por el método de ligamiento promedio.
Se usé el valor promedio de las distancias entre los pares de Unidades Geograficas como
método para establecer una linea de corte y definir las agrupaciones mayores. El andlisis de
componentes principales se realizé utilizando una matriz de correlacidn entre variables y se
graficé el resultado en un espacio bidimensional definido por los dos primeros componentes
obtenidos. Para estos analisis se utilizd el paquete “vegan” de R (Oksanen et al. 2016) y la
funcidn ordiellipse{vegan} para dibujar elipses con un intervalo de confianza de 0.95 alrededor
de las OGUs correspondientes a los tres grupos propuestos.

Para determinar si existen diferencias entre las agrupaciones basadas en los métodos
anteriores, se realizaron dos pruebas de ANOVA usando las nuevas coordenadas en el
componente principal 1 y 2 como variables de respuesta y los tres grupos propuestos como
factor de agrupacidn. Para poner a prueba las agrupaciones, se realizd un andlisis candnico
discriminante utilizando el paquete “MASS” de R (Venables y Ripley 2002). Se realizd una
prueba de validacion cruzada aleatoria con 1 000 iteraciones para estimar le error de prediccidén
promedio de la funcidn discriminante.

Para explorar la congruencia de los patrones de coloracion con estos resultados, se
realizaron pruebas de independencia de chi-cuadrada entre las variables de coloracién y las
OGUs. Debido a las diferenciacidn sexual, se utilizaron los cinco patrones de los ejemplares
macho, pero solo la presencia/ausencia de barras alares en las hembras.

Variacion clinal

Para visualizar la posible existencia de variacidn clinal, se realizaron graficos de caja y
bigotes de cada unidad geografica, ordenadas de mayor a menor latitud. Para averiguar si esta
variacion se recuperaba en un espacio multidimensional, se realizd una regresion lineal multiple
usando como variables explicativas la longitud y latitud promedio de cada Unidad Geografica
(centroide) y como variable de respuesta el primer componente principal. Se repitié el mismo
procedimiento para el segundo componente y se visualizaron las relaciones en graficos de
dispersion.
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Resultados

Analisis preliminares

La consulta de la base de datos de GBIF (GBIF 2013, UNIBIO 2013, VertNet 2013) permitio
conocer que existen aproximadamente 2,400 ejemplares de S. torqueola resguardados en las
principales colecciones del mundo. La visita a algunas de estas colecciones permitié conseguir
un muestreo representativo de ejemplares medidos. En total se obtuvo la informacion completa
de 663 individuos de los cuales 280 son hembras (42%) y 383 son machos (58%).

La prueba de Shapiro-Wilk permitid reconocer que practicamente todas las variables tienen
un comportamiento similar al de una distribucién normal, por lo que se decidié continuar el
analisis de los datos usando pruebas paramétricas. Sélo las medidas del ancho del pico y el
tarso, se desviaron levemente (0.05 > valor p > 0.01) del valor de confianza para la hipdtesis
nula de normalidad en dichas variables. El anadlisis de correlacidn entre variables mostré una
correlacion alta (r=0.836, p<0.01) entre la medida de la rectriz central y la de la externa. Se
decidié eliminar esta ultima, dado que presenta una correlacién con otras variables, mayor a la
observada en la rectriz central. Esta correlacién también puede interpretarse como la falta a
modificacién en la forma de la cola de S. torqueola, sin importar el sexo ni localidad de colecta
del ejemplar.

Variacion debida al sexo

Se encontraron diferencias significativas entre las medidas de los individuos de ambos
sexos y entre los de los grupos de coloracién (Tabla 2). La variacién debida a la interaccién entre
ambos, aunque superior a lo esperado por el azar, es mucho menor a la debida a los factores
principales y a su vez la variacién debida al sexo fue menor a la debida a los grupos de
coloracién. Con la finalidad de eliminar la variacién sexual en anadlisis geograficos posteriores, se
decidio tratar a los individuos hembras y macho por separado. Al revisar los resultados de las
pruebas de tstudent, S€ €ncontré que la diferencia entre ambos sexos estd dada por una mayor
longitud de la cuerday la rectriz central en los machos (Fig. 5).

Tabla 2. Tabla de ANOVA tipo Il, usando como factores los grupos de reconocibles por plumaje
(torqueola, sharpei y morelleti), el sexo y la interaccion entre ambos.

Fuente de variacion gl varianza F valor p
Sexo 1 1710.64 106.64 <0.0001
Grupos 2 4256.09 265.34 <0.0001
Sexo:Grupos 2 73.25 4.56 0.01
Residuales 657 16.04
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280)

Sexo
-8.523 p<0.001

t

27

Sexo
-5.508 p<0.001

t

383) en la longitud de la rectriz central y la cuerda alar (Tstudent, p<0.01).
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Figura 5. Variacién entre la media de cada variable segun el sexo y los grupos de plumaje, torqueola

(rojo), morelleti (azul) y sharpei (verde). Se observaron diferencias significativas entre hembras (n

y machos (n



Las tablas de contingencia mostraron que todas las variables de coloracion son
dependientes del sexo, excepto las barras alares (Anillo: X°= 290.63, df=1, p<0.01; Barras:
X?=1.7909, df=1, p=0.18; Bordes: X?=104.39, df=1, p<0.01; Primarias: X?°=623.29, df=1, p<0.01;
Banda: X?=466.06, df=12, p<0.01) (Fig. 6). Con el fin de obtener un mayor contraste, se opté por
dividir los individuos una vez mas entre machos y hembras para los demds andlisis de los
patrones de coloracion.

Anillo Ocular Barras alares Bordes
[ee) [ee) [ee)
o o (=]
g g g
L3 L3 T3
o o o
o
h m h m h m
sexo sexo sexo
chi-cuadrada=290.63 df=1 p<0.001 chi-cuadrada=1.79 df=1 p=0.181 chi-cuadrada=104.39 df=1 p<0.001
Primarias %Banda del Pecho
: : =
o o
g g
T3 T3
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h m h m
sexo sexo
chi-cuadrada= 623.29 df=1 p<0.001 chi-cuadrada= 466.06 df=1 p<0.001

Figura 6. Frecuencia de los patrones de coloracion respecto al sexo (hembras n=280, machos n=383),
en color claro se representa la ausencia del patrén y en color oscuro su presencia. En el caso del
porcentaje de la Banda del Pecho, el color mas claro representa la ausencia total de la banda y los
tonos mas oscuros, porcentajes cada vez mayores de cobertura de dicha banda. Solo la presencia de
barras alares mostré independencia respecto al sexo (X?=1.7909, df=1, p=0.18).
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Variacion geografica

Se obtuvieron dos dendrogramas de distancia, uno de los datos de las hembras y otro de los
machos, ambos compuestos por dos grupos principales, segun la linea de corte. El primer grupo
corresponde a torqueola e incluye a las OGUs del oeste de México, desde Sinaloa hasta Oaxaca,
salvo por la unidad numero cinco, de la costa de Guerrero, que en el dendrograma de los
machos se agrupa junto a las del noreste de México y Texas. En el segundo grupo, el de
morelleti, hay poca correspondencia entre la posicién de las OGUs en el grafico y su ubicaciéon
geografica, salvo por una tendencia a separar entre las Unidades del norte y el sur del Istmo de
Tehuantepec. También se observa que dentro del grupo morelleti las OGUs del noreste (ocho,
nueve y diez) forman un subgrupo bien definido, el de sharpei, que se encuentran en la base del
dendrograma para el caso de las hembras, y cercanas a las Unidades Geograficas del sur en el
caso de los machos, lo cual carece de congruencia geografica (Fig. 7).
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Figura 7. Dendrogramas elaborados por el método de ligamiento promedio y disimilitud de Bray&Curtis.
En ambos se observa que la primera division corresponde a los grupos torqueola (rojo) y morelleti (azul);
mientras que las OGUs del grupo sharpei (verde) se mantiene juntas como un subgrupo de morelleti. La
linea vertical punteada es usada como punto de corte e indica el promedio de las diferencias entre OGUs.

29



El andlisis de componentes principales de machos y hembras coincide en que el primer
componente estd mas relacionado con las medidas del pico, principalmente Culmen y Gonis,
mientras que el segundo esta correlacionado con la longitud de la Rectriz Central y la Cuerda
alar. Las variables relacionadas con el tamafio de la pata, la longitud del tarso y halux, no fueron
las mds importantes en estos dos primeros componentes principales. Ambos componentes
suman un 63% de la varianza de las hembras y un 71% de los machos (Tabla 3). Al graficar los
dos primeros componentes se observa un patrén similar para ambos sexos, donde las OGUs de
la uno a la diez se encuentran separadas del resto sobre el segundo componente principal,
relacionado con la longitud de la Rectriz Central y la Cuerda Alar (Tabla 3). El grupo morelleti se
arregla de forma paralela al primer componente principal, relacionado con la longitud del
Culmen y Gonis (Tabla 3). Los tres grupos se muestran separados, pero se existe una
yuxtaposicién en las elipses del intervalo de confianza (Fig. 8).

Hembras Machos

PC2
PC2
0

PC1 PC1

Figura 8. Valores promedio de cada unidad geografica reescalados sobre los dos primeros componentes
de un PCA. Las elipses representan intervalos de confianza de 0.95. Se muestra en color rojo el grupo
torqueola, en verde el grupo sharpei y en azul el grupo morelleti, los puntos sdlidos representan los

centroides de cada uno.
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Tabla 3. Correlacién de cada variable con los dos primeros componentes principales y la proporcién
de varianza que explican cada uno. Se resaltan las variables que aportaron mas variacion a cada
componente

CP 1 (Hem) CP 2 (Hem) CP 1 (Mach) CP2 (Mach)
Culmen -0.5 -0.2 -0.47 0.12
Gonis -0.5 -0.13 -0.46 0.02
Profundidad -0.47 -0.06 -0.45 -0.06
Ancho -0.34 0.22 -0.40 -0.07
Tarso 0.13 0.24 -0.20 0.41
Halux -0.28 -0.22 -0.34 0.26
Rectriz Central -0.12 0.64 -0.12 -0.63
Cuerda -0.22 0.61 -0.19 -0.58
Varianza acumulada 0.3856 0.6362 0.4519 0.7160

Con base en la literatura revisada y en estos resultados, se decidié reordenar a los
individuos en dos grupos morfolégicos, morelleti y torqueola, que corresponden a los divididos
por la media de las distancias en el dendrograma y los divididos por el eje cero en el segundo
componente principal. Dado que las OGUs del grupo sharpei mantuvieron su cohesién en los
cuatro analisis y debido a la falta de congruencia cuando por similitud morfoldgica fueron
incluidos en diferentes posiciones dentro de los dos grupos mayores, se decidid respetar este

grupo.

La prueba de ANOVA arrojo diferencias significativas entre los tres grupos morfolégicos solo
en el segundo componente principal, tanto en hembras (F=40.57, df=2, p<0.01) como en
machos (F=64.7, df=2, p<0.01). Una prueba de diferencias significativas honestas de Tukey
demostré que estas diferencias se encuentran principalmente entre los grupos torqueola-
morelleti seguido por los grupos sharpei-morelleti. (Tabla 4).

Tabla 4. Diferencias significativas honestas en el componente
principal 2, entre los grupos propuestos

Grupos Diferencias valor p
(Tukey HSD)
Hembras
sha-mor 1.66 0.003
tor-mor 2.82 <0.000001
tor-sha 1.16 0.063
Machos
sha-mor 1.64 0.0006
tor-mor 3.04 <0.000001
tor-sha 1.41 0.007
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Al graficar las Unidades Geograficas sobre las dos primeras funciones resultado del analisis
discriminante, se observé una clara separacion entre los tres grupos para las hembras, y entre el
grupo morelletiy los otros dos en el caso de los machos (Fig. 9). La prueba de validacién cruzada
aleatoria arrojo un 3.8% de individuos clasificados en grupo diferente al original (error de
clasificacion) para el caso de las hembras y un 7.6% para los machos, lo que significa que el
modelo tuvo un buen nivel de ajuste.
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Figura 9. Andlisis candnico discriminante de las OGUs usando como factor los grupos propuestos:
sharpei (verde), torqueola (rojo) y morelleti (azul). El error discriminante fue de 3.8% para las hembras y
de 7.6% para los machos.

Las tablas de contingencia de los patrones de coloracién en los machos y de las barras
alares de las hembras, mostraron que existe una relacion (X?, p<0.01) entre estos y el grupo
morfolégico al que pertenecen, excepto en el parche en la base de las plumas primarias
(X?=47.773, df=25, p=0.00397). Claramente los individuos del grupo torqueola carecen de anillo
ocular, bordes blancos en las plumas secundarias y terciarias y barras alares en machos y
hembras. La presencia de los bordes en las remiges terciarias y secundarias fue muy variable
dentro del grupo morelleti y no parece seguir con claridad algln patron geografico. Respecto al
porcentaje cubierto por la banda del pecho se observa que las OGUs del grupo sharpei (8, 9 y
10) son las que tienen una menor darea, seguidas por las del noreste de México. Si bien las OGUs
del grupo torqueola presentan poca variacidon en este caracter, las del grupo morelleti si tiene
una muy amplia variacidén que parece seguir un patron clinal norte-sur, con las aves mds oscuras
al sur. Las OGUs con mayor cobertura de la banda fueron las de Centroamérica, especialmente
la 21y la 23, que concuerdan con la distribucidn de la subespecie S. t. mutanda (Fig. 10).
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Figura 10. Frecuencia en que fue observado cada patron de coloracion de los machos respecto a las
Unidades Geograficas. En color claro se representa la ausencia del patréon y en color oscuro su presencia.
En el caso del porcentaje de la Banda del Pecho, el color mas claro representa la ausencia total de la
banda y los tonos mds oscuros, porcentajes cada vez mayores de cobertura. Se incluye el Unico patrén
con variacioén en las hembras. Se muestra en color rojo las OGUs del grupo torqueola, en verde el grupo
sharpeiy en azul el grupo morelleti,
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Variacion clinal

Al graficar los valores promedio de cada variable por unidad geografica, se puede observar
una posible variacién clinal en la longitud del pico (Culmen y Gonis), pero con valores de
correlacion bajos (r<0.5). También se observa en la variable de la rectriz central y en la longitud
de la cuerda una discontinuidad que es congruente con la separacién entre los tres grupos
morfoldgicos (Fig. 11). El resto de las variables no presentaron ningun patrén destacable ni
estan correlacionadas con la latitud.
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Figura 11. Gréficos de caja y bigotes por Unidad Geografica, A) Hembras, B) Machos. Se observa la
discontinuidad entre los grupos en las medidas de la rectriz central y la cuerda alar. También hay una
tendencia a longitudes mayores del pico en las latitudes mds sureias, pero todos los valores de
correlacién son bajos (cor<0.5). Se muestran en azul las OGUs del grupo morelleti, en rojo las del grupo
torqueola, y en verde las del grupo sharpei.



Al usar el resultado del PCA como una forma de analizar el comportamiento simultaneo de
todas las variables en relacién a la latitud y longitud, no se obtuvieron modelos con buen ajuste
(r>>0.8), ni tampoco se observd en ningin modelo una relacién significativa entre las
coordenadas geograficas y los dos primeros componentes principales. A pesar del bajo poder
explicativo de estos modelos, se pueden recuperar algunos patrones generales en sus
respectivos analisis de varianza, los cuales son: en todos los casos la interacciéon Longitud-
Latitud, fue la variable que explicéd un menor porcentaje de la varianza, lo que es mas evidente
en el caso de las hembras; y, en los modelos en que se usé el primer componente principal
como variable explicativa, la latitud fue la variable que explicé un mayor porcentaje de la
varianza, mientras que en los modelos en que se usd el segundo componente principal, la
longitud fue la variable mas importante (Tabla 5). Este ultimo patréon puede observarse en los
graficos de dispersidn, en los cuales las mayores pendientes en la linea de regresidn se observan
en los graficos de latitud contra PC1 y longitud contra PC2 (Fig. 12). También es destacable que
en los gréficos de latitud contra el PC2, se observa un acomodo de las OGUs similar al del grafico
PC1 contra PC2 (Fig. 8).

Tabla 5. Resultados de los modelos de regresién multiple usando las coordenadas geograficas de
cada OGU como variable explicativa y los dos primeros componentes del PCA como variable de
respuesta. También se muestran los resultados de sus respectivos Andlisis de Varianza

Modelo lineal ANOVA del modelo
Coeficiente valor p Varianza gl. F valor p
(error estandar)
Hembras PC1 Latitud 0.949 (0.91) 0.31 33.34 1 23.60 <0.001
r’=0.61 Longitud 0.102 (0.17) 0.56 15.27 1 10.8 0.003
Lat:Long 0.005 (0.009) 0.58 0.4 1 0.31 0.585
Hembras PC2 Latitud -0.466 (0.87) 0.6 5.1 1 3.88 0.061
r’=0.44 Longitud -0.14 (0.16) 0.41 17.88 1 13.61 0.001
Lat:Long -0.004 (0.009) 0.67 0.24 1 0.18 0.669
Machos PC1 Latitud 2.018 (1.25) 0.122 25.55 1 9.6 0.005
r’=0.37 Longitud -0.185 (0.23) 0.438 5.08 1 191 0.18
Lat:Long 0.017 (0.01) 0.192 4.81 1 1.81 0.19
Machos PC2 Latitud 0.535 (0.99) 0.595 0.57 1 0.34 0.56
r’=0.33 Longitud 0.138 (0.18) 0.464 17.46 1 10.48 0.003
Lat:Long 0.004 (0.01) 0.703 0.24 1 0.14 0.7
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Figura 12. Graficos de dispersidén entre las coordenadas geograficas y los dos primeros componentes
principales. En rojo se observa la linea de regresion.
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Discusion

Variacion debida al sexo

Una de las fuentes de variacion, en cualquier especie, puede ser el sexo (Amadon 1959). En
el género Sporophila, se ha reportado que existe una diferencia reconocible a simple vista entre
el color del plumaje de hembras y machos, donde los machos son mas coloridos, presentan
patrones mdas complejos y contrastantes que las hembras, mientras que estas son pardas y muy
similares en todas las especies (Campagna et al. 2012, Jaramillo 2011, de Schauensee 1952). S.
torqueola no es la excepcién y presenta el mismo patrén de diferencias entre ambos sexos,
siendo el espéculo blanco en la base de las plumas primarias, el cardcter de coloracion mas
efectivo para distinguir entre ambos, aun en individuos juveniles y sin importar su origen
geografico; tal y como se observd en este trabajo y como se ha reportado en la literatura
(Howell y Webb 1995, Ridgway 1901, de Schauensee 1952).

Ademas, en este trabajo se demostrd que existe diferencia en la longitud de la cuerda alary
la rectriz central, siendo mayores los machos, lo que concuerda con el patrén observado en la
mayoria de las especies de aves (Amadon 1959), y probablemente sea debido a una diferencia
en el rol de cada sexo, especialmente durante la época reproductiva. Dado que las especies de
Sporophila son gregarias y se han observado comportamientos agonistas entre machos de la
misma especie (Benites et al. 2014, Forcey 2002), la competencia interespecifica puede
representar una presion selectiva en favor de machos de un tamafo mayor. Por otro lado un
tamafio menor en las hembras les puede facilitar el acceso a los recursos protegidos por los
machos y reduce sus probabilidades de ser detectadas por depredadores (Rohwer 1983,
Thompson 1991). Considerando lo anterior y la amplia variacidn observada en la coloracion de
los machos, el complejo S. torqueola representa también un buen modelo para el estudio de la
maduracién retrasada del plumaje (Olson 1968, Rohwer 1983, Skutch 1954, Thompson 1991) y
la evolucién de sefales de jerarquia social (Rohwer 1982) en futuros trabajos.

Variacion geografica

Los resultados obtenidos permitieron distinguir los siguientes patrones de variacion
geografica:

A) En todos los anlisis, tanto morfométricos y en especial en los de patrones de coloracion,
se observé una congruencia entre los resultados de hembras y machos, que apoyan una
diferenciaciéon entre los individuos del occidente de México, del grupo torqueola, con los del
resto de la distribucidn. Este patrén coincide principalmente con lo observado en otras especies,
en las que también se encontré una diferencia entre las poblaciones de la llanura costera del
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Pacifico de México, tales como en Phaethornis longirostris (Arbeldez-Cortés y Navarro-Siglienza
2013), Rhodinocichla rosea (Peterson y Rice 2004) o Campylorhynchus rufinucha (Vazquez-
Miranda et al. 2009); por lo que se puede afirmar que se trata de un patréon biogeografico
comun a varias especies, y no solo de aves (Garcia 2006), siendo asi el oeste de México un
importante centro de diversificacion de especies.

B) No hubo congruencia en la ubicacién de las OGUs del grupo sharpei, ya que en el
dendrograma de las hembras forman la segunda divisidn del arbol y un grupo hermano al grupo
morelleti, mientras que en el dendrograma de los machos estan incluidos en un grupo mayor
junto con la mayoria de las OGUs del extremo sur de la distribucién. Ademas, también en el
dendrograma de los machos, se incluye una unidad del grupo torqueola en la base del grupo
sharpei. Este patron también se recupera en el Analisis de Componentes Principales, donde este
grupo se encuentra en una posicién intermedia entre torqueola y morelleti, pero mas cercana al
primero. Se debe recordar que al tratarse de analisis basados en semejanza morfométrica, la
posicién discordante de los individuos de la subespecie sharpei en los dendrogramas, puede ser
causada porque los individuos de este grupo poseen una morfologia completamente diferente a
la esperada por su ubicacién e incluso mas similar a la de individuos de poblaciones lejanas, sin
que esta similitud morfolégica sea debida a relaciones de parentesco cercano.

A pesar de su distancia geografica, otras similitudes en los patrones de coloracion de los
grupos torqueola y sharpei ya habian sido observadas desde hace mas de un siglo (Lawrence
1889). En ese caso se le debe tratar como un grupo morfolégico aparte del grupo morelleti.
También es destacable que este grupo no se distribuye tan al sur, al norte de Veracruz, como
proponen algunos autores (Clements et al. 2015, Miller et al. 1957, Navarro-Siglienza y Peterson
2004, Rising y Jaramillo 2011), sino que se le encuentra solo en las cercanias del rio Bravo, y en
la parte mas nortefia de Tamaulipas y Nuevo Ledn, lo que coincide con lo inicialmente
propuesto en trabajos previos (Eitniear 2012, Ridgway 1901, de Schauensee 1952).

C) También es destacable que en las OGUs de latitudes equivalentes, los individuos de S.
torqueola son mayores que los de S. morelleti, segin la longitud de la cuerda alar y la rectriz
central. Dado que el tamafio corporal esta correlacionado con muchos aspectos de la historia de
vida de las especies (Woodward et al. 2005), puede haber varios factores ambientales que
modifiquen la variacion observada (Millien et al. 2006). Por ejemplo, S. torqueola habita en
ambientes mds estacionales que S. morelleti, donde la estacién reproductiva y la época de
mayor abundancia de alimento son mas cortas, hay una mayor competencia por los recursos
favoreciendo a los individuos de mayor tamanio, tal y como se ha propuesto para otras especies
de aves (Ferree 2013).

D) Aunque estadisticamente significativa, la diferencia entre los grupos mayores es
pequena, menor a tres milimetros en todas las variables, por lo que no resulta apreciable a
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simple vista. Esta gran similitud puede deberse a que los tres grupos comparten un nicho similar
e historias de vida similares (Ferree 2013, Ridgway 1901, de Schauensee 1952, Skutch 1954).
Dentro de los grupos mayores el grado de variacidon no es mayor a lo esperado por el azar, por
lo que dos OGUs geograficamente separadas pueden aparecer muy cercanas en los resultados.
Aquellos resultados que parecen constantes en todos los andlisis son: la similitud entre los
individuos del grupo torqueola de la Faja Volcanica Transmexicana y la depresion del Balsas;
también resultan muy similares los individuos de la costa de Sinaloa y Jalisco. Dentro del grupo
morelleti la variacion estd dominada principalmente por un gradiente norte-sur, con una
divisién entre los individuos a ambos lados del Istmo de Tehuantepec, quedando los de Ila
peninsula de Yucatdn junto con los del norte, y los de Chiapas y Tabasco mas similares a los del
sur.

En general, es mas facil apreciar estos patrones en los resultados obtenidos por el conjunto
de datos de las hembras. En éstos datos también es mas claro el modelo de tres grupos
morfolégicos. Esta diferencia entre machos y hembras es atin mas notoria en el resultado del
Analisis Discriminante. Una posible explicacién seria que los machos, quiza los juveniles, se
desplacen una mayor distancia que las hembras antes de establecerse en un territorio, lo que
reduciria la variacién observada; sin embargo, a la fecha no existen reportes de esta clase de
movimientos para la especie (Eitniear 2012, Jaramillo 2011).

Variacion clinal

Si bien no se observd correlacidn entre la latitud y el las medidas morfométricas, si se
notaron tendencias que pueden ser explicadas por reglas ecogeograficas. En los datos
presentados, la mayor longitud del pico, el cual se sabe es usada por las aves como un radiador
para dispersar el calor (Gill 2007, Scholander 1955), es mayor en cuanto mas se esta cerca de la
linea del Ecuador, lo que concuerda con la regla de Allen (Allen 1877). Esta relacion no es mas
evidente dado que hay otros factores que tienen mas peso al modificar la forma y tamafio del
pico en las aves, como el tipo de alimentacion (Burns 1997, Burns et al. 2002, Jgnsson et al.
2012) y las constricciones filogenéticas (Bright et al. 2016).

También se observé que las aves que se encuentran en las regiones mas humedas del sur,
en especial en la costa del Pacifico de Chiapas y Guatemala, poseen un collar negro mas amplio
y presentan con menor frecuencia barras alares y bordes blancos en las remiges, lo que les da
una coloracidn global mas oscura, siguiendo la regla de Gloger (Gloger 1883). En el presente
trabajo no se observd variacion que concuerde con lo esperado por la regla de Bergmann
(Bergmann 1847), y solo los datos del tamafio del pico parecen contradecirla, aunque pueden
estar mejor explicados por la regla de Allen. Todo esto coincide con lo que se habia reportado
parcialmente en trabajos anteriores (de Schauensee 1952), aunque no se habia explicado como
variacion clinal.
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Es de notar que la tendencia norte-sur en el aumento del tamafo del pico, sobre todo en el
grupo morelleti, termina por influenciar de forma muy importante en el PCA al grado que se
puede sustituir el primer componente por las latitudes de cada Unidad Geografica y obtener un
grafico con la misma estructura, por lo que podemos decir que esta clina en particular influye
fuertemente en la variacién total.

Implicaciones taxondmicas y para la conservacion

En otros estudios, el uso de datos morfométricos, solos o en combinacién con otros
caracteres, ha permitido diferenciar a las especies que componen un complejo (Arbeldez-Cortés
y Navarro-Siglienza 2013, Navarro-Sigiienza et al. 2001, Rojas-Soto 2003).

Los resultados del PCA, el Analisis de Varianza y el Andlisis Discriminante muestran que la
diferencia entre los grupos morfoldgicos, son significativas y diagnosticables por medios
estadisticos, por lo que deberian considerarse como tres especies separadas siguiendo el
concepto filogenético (Cracraft 1985) o el concepto unificado de especie (De Queiroz 1998), por
lo que asi serdn consideradas en el resto de este escrito; sin embargo, no deja de existir un alto
grado de variaciéon dentro de cada grupo. Esta propuesta de tres especies en el complejo
coincide con lo mencionado por Navarro-Siglienza y Peterson 2004; y coincide con Binford 1989,
Ridgway 1901, y Stotz et al. 1996 en que S. torqueola y S. morelleti son especies distintas.

Independientemente de los caracteres morfométricos, es posible diferenciar de una forma
mas rapida y clara a S. torqueola, por su distribucién alopatrida con respecto a S. morelleti y S.
sharpei, y por la frecuencia con que aparecen los patrones de coloracion, especialmente las
barras alares. Estas son caracteristicas importantes dado que la coloracién suele estar ligada a |a
reproduccion y reconocimiento entre individuos (Benites et al. 2010). En otras especies de
Sporophila también se han observado diferencias importantes en la coloracién y el canto, en
especies en simpatria, por lo que es posible que la seleccién sexual esté actuando rapidamente
produciendo la alta tasa de especiacidn observada en el género, con poca variacion morfoldgica
(Benites et al. 2010, Campagna et al. 2012).

Si bien es posible creer que las areas de distribucion de S. torqueola y S. morelleti pudieran
entrar en contacto en Oaxaca, las observaciones en campo apoyan una separacion completay la
ausencia de individuos con caracteristicas hibridas (Binford 1989, eBird 2012, Jaramillo 2011).
Aunque escasos (Pyle 1997), los datos disponibles (Eitniear 2012, Forcey 2002, Skutch 1954)
sugieren que la temporada de reproduccién de las tres especies varia entre ellas (S. torqueola:
Enero a Julio, S. morelleti: Abril a Diciembre, S. sharpei: Abril a Julio) lo que podria actuar como
una presion de seleccidon contra los hibridos, tal y como ocurre en otras especies de aves
(Rohwer y Manning 1990).
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Otra diferencia importante entre ambos grupos, aunque no evaluada en este trabajo, es
gue posiblemente S. torqueola presente una mayor plasticidad ecolégica, dado que se han
observado individuos fuera de su drea de distribucidn reportada en la literatura (i.e. en Baja
California Sur, Sonora, Guanajuato y Ciudad de México) (eBird 2012, GBIF 2013, iNaturlist 2016).
Destaca la poblacién de la Ciudad de México, que se encuentra en un altiplano en vez de tierras
bajas y que ha sido observada desde el siglo XIX (Peterson y Navarro-Sigiienza 2006).

Si bien con los datos presentados en este trabajo es posible diferenciar a S. sharpei como
una especie distinta a S. morelleti; su diferencia morfolégica es mucho menor que la que hay
con S. torqueola, por lo que resulta deseable corroborar su independencia mediante el uso de
otros tipos de caracteres. De aceptarse esta propuesta taxondmica, traeria consigo importantes
consecuencias para la conservaciéon de Sporophila sharpei, que pasaria a ser una especie
cuasiendémica para México, con un area de distribucion restringida y amenazada debido a que,
a pesar de alimentarse de semillas de cultivos, se ha registrado una importante disminucion en
sus poblaciones en Texas por a causas desconocidas (Eitniear y Rueckle 1995, Oberholser et al.
1974). El estado de su poblaciéon en México se desconoce debido a que los factores sociales
dominantes en la region dificultan el realizar los estudios pertinentes. Es necesario evaluar si
realmente existe esta disminucion poblacional y cudles son sus causas (Eitniear 2012).

Por otro lado, S. torqueola es una especie endémica de México y especificamente a la
region de las tierras bajas del Pacifico. Esta zona ha sido considerada por varios autores como
relevante y de alta prioridad para la conservacién por su gran riqgueza de endemismos y por
estar amenazada por la destruccién de sus habitats naturales, especialmente el bosque tropical
caducifolio (Ceballos y Garcia 1995, Garcia-Trejo y Navarro-Siglienza 2004, Navarro-Siglienza et
al. 2014, Peterson y Navarro-Siglienza 2000). Sin embargo, la capacidad de S. torqueola para
explotar los cultivos como fuente de alimento hace pensar en que no corre un riesgo inmediato.
En todo caso las principales amenazas para esta especie podria ser la pérdida de su habitad de
anidacion y el comercio de fauna silvestre. De igual manera, S. morelleti al ser la especie mas
ampliamente distribuida, también puede considerarse la menos amenazada, de hecho han
ocurrido nuevos registros de esta especie en Costa Rica y Panama (Eitniear 2012).

Finalmente, para completar el conocimiento sobre los patrones de variacién vy
diversificaciéon y ayudar a delimitar los linajes dentro de este complejo; futuros trabajos
deberian incluir fuentes de informacion diferentes, tales como el analisis de datos cualitativos o
cuantitativos sobre los cantos, el uso de técnicas de espectrofotometria para la coloracién y los
basados en datos genéticos. También seria prioritario ampliar la descripcién de ciclo de vida e
historia natural de las tres especies, pues los datos que se tienen provienen de muy pocas
fuentes (Eitniear 2012, Skutch 1954).
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Conclusiones

* La variaciéon morfoldgica y en coloracidén en el complejo Sporophila torqueola se debe a
tres factores principales e independientes: variacidn sexual, variacién clinal y variacion
geografica.

¢ Los patrones de diferenciacion entre sexos se deben a una mayor longitud de las
rectrices y la cuerda alar de los machos, asi como una coloracién mas compleja y la
presencia de un parche de coloracidn blanca en la base de las plumas primarias.

* Lavariacién clinal corresponde a lo esperado segun las reglas ecogeograficas de Allen y
Glogger, es decir, los individuos de zonas calidas y humedas presentan un menor
tamafio en el pico y una coloracién mas oscura.

e La variacién geogréfica corresponde con un patréon de diversificacion similar al
observado en otras especies, segun el cual los individuos del oeste de México (S.
torqueola) y los del noreste (S. sharpei), pertenecen a especies diferentes a la de
distribucion mds amplia (S. morelleti). Los tres grupos son diagnosticables por
diferencias tanto morfométricas como de coloracidn.

e Segun su drea de distribucidn, S. torqueola es una especie endémica de México; S.
sharpei es una especie de distribucidn restringida y con declive poblacional; y S.
morelleti conserva una distribucion amplia, también con una amplia variacién
relacionada principalmente a gradientes ecolégicos.
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